
杨树耐盐性调控的离子平衡与活性氧平衡信号
网络

赵瑞1,2, 陈少良1,2*

1. 北京林业大学林木分子设计育种高精尖创新中心, 北京 100083
2. 北京林业大学生物科学与技术学院, 北京 100083
* 联系人, E-mail: lschen@bjfu.edu.cn

收稿日期: 2019-06-11; 接受日期: 2019-11-22; 网络版发表日期: 2020-02-13
中央高校基本科研业务费专项(批准号: 2019ZY25)、国家自然科学基金(批准号: 31770643, 31570587)、北京市自然科学基金(批准号:
6172024, 6182030)、高等学校学科创新引智计划项目(批准号: B130007)资助

摘要 杨树分布地域广、速生, 是优良的绿化造林树种, 具有重要的生态和经济价值. 杨树也是木本植物中理想

的模式植物, 被广泛应用于生长发育、环境适应性的生理学和分子机制研究. 我国土壤盐渍化、次生盐渍化问题

突出, 严重影响了农林业生产. 胡杨的耐盐性高于其他种类的杨树. 盐胁迫下, 胡杨将Na+和Cl−区隔化到根细胞液

泡中, 限制NaCl向木质部导管的装载. 同时, 胡杨根细胞还通过促进Na+的外排、减少K+
流失, 维持离子平衡以降

低盐害. 盐胁迫信使Ca2+, H2O2, NO, eATP, H2S等参与了胡杨细胞的离子平衡与活性氧平衡调控. 本文综述了杨树

耐盐的生理学与分子生物学的重要研究进展.
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土壤盐渍化是一种非生物胁迫, 给农林业生产造

成了巨大经济损失
[1,2]. 盐胁迫会对植物造成多方面的

伤害. 盐分导致土壤水势降低, 限制植物根系从土壤中

摄取水分和矿质营养, 从而阻碍植物生长发育. 植物长

期遭受盐胁迫时, 会积累过量Na+和Cl−, 从而打破植物

体内离子平衡状态, 并引起由活性氧(reactive oxygen
species, ROS)暴发造成的次级毒害

[3,4]. Na+能够和

K+
竞争性结合酶的活性中心, 从而抑制酶的活性. 面

对盐胁迫, 植物会通过改变形态、调节生理过程来适

应或缓解由盐胁迫带来的伤害. 植物可以通过渗透调

节、叶片肉质化、限制盐分进入细胞, 将Na+排出细

胞外, 或者将Na+区隔化到液泡里等方式, 适应盐胁迫

或提高耐盐能力.
在植物中, SOS信号通路(salt overly sensitive,

SOS)是调控植物耐受盐胁迫的重要途径之一
[ 3 ] .

SOS3/CBL4与Ca2+结合, 激活丝氨酸/苏氨酸蛋白激酶

SOS2/CIPK24, 具有活性的SOS2/CIPK24直接磷酸化

位于细胞膜上的Na+/H+
逆向转运蛋白SOS1/NHX7, 受

到激活的SOS1/NHX7把细胞内Na+转运至胞外, 使植

物细胞保持离子平衡
[5~8]. SOS信号通路受到了精确的

调控, PKS通过磷酸化SCaBPs C端的丝氨酸,从而增强

它们之间的相互作用
[9,10]. 而14-3-3蛋白λ和κ, 与SOS2/
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CIPK24的结合域互作, 抑制了SOS2/CIPK24的活性
[11].

杨树是重要造林树种, 是研究木本植物耐盐分子

和生理机制的模式植物
[12]. 当遭受盐胁迫时, 杨树可

以将盐离子区隔化到根系表皮细胞的液泡中, 限制盐

离子向地上部分运输. 杨树具有Na+外排能力, 还能够

减少K+
的流失, 保持K+/Na+平衡. 盐胁迫下, 杨树能够

清除活性氧, 维持体内活性氧平衡, 减少由盐胁迫引发

的次级伤害
[12,13]. 树木逆境生物学是森林生物学领域

的研究前沿之一. 本文结合本实验室的研究背景与成

果, 阐述了树木耐盐的分子与生理学机制.

1 杨树盐胁迫诱导的离子平衡调节机制

胡杨(Populus euphratica Oliv.)分布于我国西北干

旱盐碱地区, 是这些地区唯一能够形成森林的高大乔

木, 具有很强的耐盐能力. 在长期盐胁迫下, 胡杨枝叶

中Na+浓度明显低于不耐盐的杨树,说明胡杨能够有效

限制盐分的根冠运输
[14,15]. 另外, 胡杨根系中的盐离子

浓度低于盐敏感的群众杨(Populus popularis), 表明胡

杨具有限制过量盐分进入根系的能力
[16].

长期盐胁迫下, 胡杨根系的K+/Na+比率高于盐敏

感的群众杨
[15]. 使用非损伤微测技术(non-invasive mi-

cro-test technology, NMT)检测杨树根系离子流速发现,
在短期和长期盐胁迫下, 与群众杨相比, 胡杨具有较强

的外排Na+的能力
[17]. 研究人员对胡杨进行长期盐胁

迫处理, 然后分离出根系原生质体, 并利用NMT技术

检测发现, 胡杨根细胞具有更强的Na+外排能力, 并同

时增强了H+
内流. 外源施加Na+/H+

逆向转运蛋白的抑

制剂, 能够抑制根系和原生质体中, 由NaCl诱导的

Na+/H+
逆向转运过程. 盐胁迫下, 胡杨对Na+的外排是

经由细胞膜上高活性Na+/H+
逆向转运蛋白实现的, 这

说明盐胁迫下, 胡杨具有很强的Na+/H+
转运活性

[17].
长期盐胁迫下, 外源施加Ca2+, 不仅能够增加胡杨

和群众杨根系Na+的外流,而且还能够增加胡杨和群众

杨根系H+
的内流, 降低两种杨树根尖区域K+

的外流.
这说明胞外Ca2+能够阻止去极化激活的外向K+

通道

(depolarization-activated outward rectifying K+ channels,
DA-KORCs)和非选择性阳离子通道(non-selective ca-
tion channels, NSCCs)的开放, 从而抑制盐胁迫诱导的

K+
外流, 并且限制Na+通过NSCCs进入植物细胞. 所以,

Ca2+能够维持长期盐胁迫下杨树体内K+/Na+离子平

衡
[18,19].
胡杨和群众杨的根尖不同区域, Na+流速呈现不同

特点. 在短期盐胁迫处理下, 胡杨根尖(0~3000 μm)
Na+外流比较明显, 而群众杨根尖Na+(0~1000 μm)内流

明显, 在1100~1800 μm测定区域, 出现了明显的Na+外
流

[17]. 在长期盐胁迫处理后, 胡杨根尖呈现持续稳定

的Na+外流, 而群众杨根尖表现出Na+内流. 在细胞水

平上, 长期盐胁迫处理下, 胡杨根系原生质体Na+的外

流和H+
的内流增强, 而群众杨根系原生质体Na+的外

流和H+
的内流没有明显变化

[17]. 应激盐胁迫处理, 会

迅速增加胡杨和群众杨根系原生质体H+
的外流, 然后

逐渐转变为持续的内流, 并且胡杨根系原生质体H+
内

流高于群众杨. 胡杨根系及其细胞外排Na+的能力来

源于质膜Na+/H+
逆向转运蛋白的活性. 在盐胁迫下,

质膜H+-ATPase向细胞外泵出H+, 以维持跨膜的质子

电化学势梯度, 有利于Na+/H+
逆向转运. 胡杨在长期

盐胁迫下, 能够保持质膜H+-ATPase的活性, 从而具有

较强的Na+/H+
逆向转运能力(图1)[17]. 将胡杨编码的质

膜H+-ATPase基因异源表达在拟南芥(Arabidopsis
thaliana)中, 能够提高拟南芥的耐盐性, 维持拟南芥细

胞的离子平衡
[20]. 群众杨在长期盐胁迫下, Na+外排能

力较弱, 而且盐胁迫无法诱导群众杨根系和细胞H+
流

速发生明显变化, 说明群众杨的Na+/H+
逆向转运活性

较低. 盐胁迫处理后, 群众杨质膜H+-ATPase的活性降

低, 因而无法促进Na+的外排
[17,21].

盐胁迫下, 植物可以通过组织肉质化降低盐害效

应. 肉质化能够提高植物叶片对盐分的稀释能力, 使

盐分维持在正常生理水平
[22]. 盐胁迫能够诱导胡杨叶

片发生肉质化, 促进胡杨叶片增厚. 在胡杨肉质化的

叶片中, 盐离子浓度也显著高于其他部位
[23]. 将胡杨

木葡聚糖内转糖苷酶/水解酶基因PeXTH在烟草(Ni-
cotiana tabacum)中异源表达, 能够增加烟草叶片的肉

质化程度, 提高叶片的保水力, 从而稀释叶片中盐离子

浓度
[24].

2 杨树盐胁迫诱导的活性氧平衡调节机制

盐胁迫会诱导植物细胞产生ROS. 一方面ROS在
盐胁迫植物中具有毒害作用, 另一方面ROS是重要的

信号转导调节分子
[25,26]. ROS主要产生于叶绿体和过

氧化物酶体中, 植物主要通过非酶催化途径和抗氧化
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酶防御体系清除体内活性氧
[27~29]. 在非酶催化途径中,

抗坏血酸、谷胱甘肽、生育酚、生物碱和类胡萝卜素

可以清除活性氧
[30]. 植物抗氧化酶防御体系包括超氧

化物歧化酶(superoxide dismutase, SOD)、抗坏血酸氧

化酶(ascorbate peroxidase, APX)、谷胱甘肽过氧化物

酶(glutathione peroxidase, GSH-Px)、过氧化氢酶(cata-
lase, CAT)[31]. 过氧化氢(hydrogen peroxide, H2O2)是一

种活性氧分子, 能够对植物细胞产生氧化损伤, 并且破

坏蛋白质、DNA和脂质结构
[31], 同时H2O2可以作为信

号分子, 参与调控植物对盐胁迫的适应过程
[32].

盐胁迫诱导产生的H2O2能够激活胡杨细胞H+-AT-
Pase的活性, 并且能够调节K+/Na+平衡. 盐胁迫能够诱

导胡杨细胞迅速产生H2O2, 并且很快达到最高值, 随

后逐渐下降. 而群众杨响应盐胁迫的时间有所延迟,
虽然产生的H2O2也能达到最高值, 但是明显低于胡杨

细胞中H2O2的最大值. 盐胁迫下, 胡杨细胞能够迅速

上调H2O2的水平, 但是群众杨没有这种快速的反应过

程. 在盐胁迫早期, 盐诱导的H2O2可以作为胁迫信号

分子启动胡杨的防御反应
[33]. H2O2主要通过激活质膜

H+-ATPase来调节细胞的K+/Na+离子平衡. 当H2O2被

图 1 胡杨耐盐性调控的离子平衡与活性氧平衡信号网络(修改自参考文献[19,57]). 盐胁迫下, 胡杨细胞产生eATP信号, 通过
信号转导, 使H2O2水平升高, H2O2激活质膜质膜Ca2+通道增加细胞内Ca2+浓度, H2O2和Ca2+激活质膜和液泡膜Na+/H+

逆向运输
系统, 以及基因表达调控维持细胞内离子平衡. 盐胁迫产生的H2O2, 迅速增强细胞抗氧化防御能力, 避免长期盐胁迫下由活性
氧造成的质膜过氧化. 胞外过量ATP诱发PCD, 而胡杨细胞提高Apyrase的活性, 使eATP在长期盐胁迫下维持在适度水平, 避免
了PCD的发生. 在盐胁迫下, 胡杨通过细胞信号转导, 能够维持离子平衡和活性氧平衡, 从而适应盐胁迫(网络版彩图)
Figure 1 The regulation network of ionic and ROS homeostasis in salt-stressed P. euphratica (revised from Ref. [19,57]). Salt-stressed P. euphratica
cells produce eATP, the elevated eATP results in H2O2 accumulation. H2O2 activates plasma membrane Ca

2+ channels, H2O2 and Ca
2+ stimulate Na+/H+

antiporters located in plasma membrane and tonoplast. H2O2 enhances antioxidant defense system, avoid peroxidation of plasma membrane caused by
ROS under long-term salt stress. Extracellular excessive ATP induces PCD. P. euphratica cells increases the activity of Apyrase, which maintain eATP
at a moderate level under long-term salt stress and avoid PCD. As a result, P. euphratica maintain ion balance and ROS homeostasis through signal
transduction, so as to adapt to salt stress (color online)
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DPI(diphenyleneiodonium)和DMTU(dimethylthiourea)
清除后, 胡杨细胞无法维持K+/Na+离子平衡. 在胡杨细

胞中, H2O2能够激活质膜Ca2+通道, 诱导Ca2+的内流,
增加细胞质中Ca2+浓度, 通过SOS信号转导途径激活

质膜Na+/H+
逆向转运蛋白

[19]. H2O2通过提高质子泵的

活性, 限制了K+
经由DA-KORCs和DA-NSCCs的流失.

所以, 盐胁迫早期产生的H2O2是调控胡杨细胞离子平

衡重要的信号分子(图1). 而盐敏感的群众杨细胞, 在

盐胁迫早期无法迅速产生H2O2, 所以不能及时调节细

胞离子平衡
[19].

盐诱导胡杨细胞产生H2O2与质膜上的质子偶联

转运体密切相关. 在质膜H+-ATPase所建立的质子电化

学势梯度的驱动下, 质膜Na+/H+
逆向转运体被激活, 使

H+
迅速内流, 导致质外体瞬时碱化或细胞质瞬时酸化,

细胞膜NADPH氧化酶被激活, 催化H2O2的生成
[34],

H2O2激活质膜Ca2+通道使Ca2+内流, 细胞内Ca2+通过

SOS信号途径激活Na+/H+
逆向转运蛋白. H2O2通过

Ca2+依赖的信号激活质膜H+-ATPase, 产生跨膜的质子

电化学势梯度, 驱动质膜Na+/H+
逆向转运, 降低盐胁迫

下细胞的去极化程度, 限制了K+
通过去极化激活的

K+
通道流失, 维持了胡杨细胞的K+/Na+离子平衡(图

1)[19,35~37].

3 杨树盐胁迫信号转导的信号调节网络

当植物遭受盐胁迫伤害时, 会通过复杂的细胞信

号转导过程来维持离子平衡和活性氧平衡. 盐胁迫会

诱导植物产生多种信号分子来调节细胞的适应性, 比

如Ca2+、一氧化氮(nitric oxide, NO)、胞外ATP(extra-
cellular ATP, eATP)[38~43]. Ca2+是重要的第二信使, 盐胁

迫下, 细胞内Ca2+浓度升高, 激活SOS信号通路, SOS途
径是植物中保守的盐胁迫信号转导途径

[44~46]. NO能够

调节植物细胞的离子平衡和活性氧平衡
[39,47,48]. 盐胁

迫下, NO能够提高H+-ATPase的表达水平, 增强植物

抗氧化酶的活性和Na+/H+
逆向转运蛋白的活性

[49,50].
盐胁迫下, 胡杨细胞能够迅速提高NO的水平, 而群众

杨不能迅速产生NO[33]. 盐胁迫下, 胡杨细胞通过一氧

化氮合成酶来调控NO的合成, NO能够上调胡杨细胞

质膜H+-ATPase的表达. 盐敏感的群众杨在盐胁迫下

不能迅速提高NO水平, 因此质膜H+-ATPase、Na+/
H+

逆向转运系统、抗氧化防御体系难以及时激活, 导

致群众杨细胞内活性氧的暴发和离子失衡
[33].

H2S能够调节胡杨和群众杨K+/Na+离子平衡. 在

NaCl胁迫下, 两种杨树都表现出K+
外流, NaHS限制了

根系中NaCl诱导的K+
外流

[51]. 在胡杨中, NaCl诱导的

K+
外流能够被K+

通道抑制剂TEA所抑制, 外源施加特

异性的质膜H+-ATPase, 提高了K+
的外流. 这说明NaCl

诱导的K+
流失是通过去极化激活的K+

外向型通道造

成的
[51]. NaHS能够促进Na+的外流以及对应的H+

内流.
H2S可能是通过提高质膜Na+/H+

逆向转运系统, 增加了

Na+和H+
的交换, 并且在质膜去极化条件下, 能够限制

K+
的流失

[51].
eATP调控植物的生长发育和对逆境胁迫的适应.

eATP能够调节细胞膜电势、根毛与花粉管的生长、

植物的向性运动
[40,41,42,52], 还能够快速提高细胞质Ca2+

浓度、ROS和NO的水平
[43,53~55]. 在NaCl处理下, 胡杨

细胞外液ATP的水平明显升高, 然后逐渐恢复至对照

水平, 并且维持稳定
[56]. 盐胁迫能够增加胡杨细胞的

H2O2水平, 当阻断eATP信号后, 胡杨细胞内H2O2水平

持续升高, 并且抗氧化酶活性受到抑制
[56]. 盐胁迫下,

胡杨细胞能够将Na+区隔化到液泡中, 当eATP信号被

阻断后, 更多的Na+积累在细胞质, 而且增强了细胞的

去极化程度, 促进了K+
的外流, 说明盐胁迫诱导的

eATP信号能够调控Na+和K+
的跨膜运输

[56]. 盐胁迫下,
阻断细胞的eATP信号, 会增加Ca2+的外流, 所以NaCl
诱导产生的胞内Ca2+浓度的增加依赖于eATP信号. 盐

胁迫能够增加胡杨细胞eATP的水平, 当eATP信号被

阻断后, 胡杨细胞的耐盐性明显降低, 表现出细胞质

Na+的积累、液泡中Na+浓度降低、K+
外流增加以及

抗氧化酶活性下降, 这说明eATP对胡杨细胞的耐盐能

力具有正向调控作用
[56]. 在长期盐胁迫下, 胡杨能够

通过维持合适的eATP水平来调节对盐胁迫的适应能

力. eATP信号被阻断后, 盐胁迫下的胡杨细胞增加了

H2O2和细胞质的Ca2+水平, 而Ca2+和ROS参与了eATP
调控的植物响应环境信号的过程(图1), 所以, eATP对
胡杨细胞的离子平衡调控有可能是通过H2O2和Ca2+信
号转导来实现的

[56].
高浓度的eATP能够诱导胡杨细胞出现程序性细

胞死亡(programmed cell death, PCD)的标志性特征, 比
如细胞质收缩、染色质浓缩、DNA片段化和凋亡酶

活性增强
[58,59]. eATP诱发胡杨细胞PCD的过程,可能是

由蛋白酶执行的. 在细胞的PCD过程中, 伴随着线粒体
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Cyt C的释放, eATP能够诱导胡杨细胞的线粒体释放

Cyt C与线粒体的超极化, 而线粒体的超极化是胡杨细

胞进入PCD过程的必要条件
[57]. eATP能够诱导胡杨细

胞线粒体H2O2的暴发, 当H2O2的暴发被阻断后, PCD
的发生率也明显降低, 这说明线粒体H2O2能够调控胡

杨细胞的PCD过程
[57]. 在eATP调控的胡杨细胞PCD过

程中, 细胞质Ca2+是诱导线粒体H2O2产生和线粒体超

极化的上游信号, eATP可以增加胞外Ca2+的瞬时内流,
也能够促进液泡Ca2+的释放, 这是细胞长时间维持细

胞质高浓度Ca2+的关键
[57].

除了上述盐胁迫信使, 盐胁迫响应的基因在杨树

耐盐性信号网络中扮演重要角色. NaCl胁迫下, 胡杨

PeJ3的表达量升高, 而PePKS5的表达量下降. 将PeJ3
在拟南芥中异源表达, 抑制了拟南芥AtPKS5的表达,
但是没有影响拟南芥AtJ3的转录水平

[60]. 盐胁迫下,
转化PeJ3的拟南芥与野生型拟南芥相比, 具有较高的

生存率以及较长的主根, 转化PeJ3的拟南芥在根系中

积累较低浓度的Na+, 非损伤微测结果表明, 转化PeJ3
的拟南芥具有较强的外排Na+能力以及保持K+

的能力.
过表达PeJ3上调了质膜H+-ATPase的活性, 并且增强了

H2O2的信号
[60].

盐胁迫能够诱导胡杨PeJRL基因的表达. 将PeJRL
在拟南芥中过表达, 能够提高转基因拟南芥的耐盐能

力
[61]. PeJRL能够使拟南芥在盐胁迫下保持离子平衡,

原因在于PeJRL能够上调SOS1, AHA1和AHA2基因的

表达. 盐胁迫下, PeJRL能够通过限制超氧阴离子的产

生、增强抗氧化酶的活性. 另外, PeJRL能够抑制脱落

酸(abscisic acid, ABA)的生物合成, 从而阻止由ABA激
活的活性氧的产生, 使拟南芥保持活性氧平衡

[61].
将胡杨PeREM1.3转入模式植物烟草中, 提高了

烟草的耐盐性. 过表达PeREM1.3的烟草, SOD, POD
和CAT活性显著提高, 从而降低活性氧水平, 而且与

耐盐相关的基因SOS1, HAK, NHA1, VAG1和PMA4的
转录水平也显著增高

[62]. 胡杨PeRIN4基因能够提高

拟南芥的耐盐性. 过表达PeRIN4的株系, 质膜H+-
ATPsae的活性较高. 在盐胁迫下, 过表达PeRIN4株
系外排H+

和Na+离子的能力强于野生型拟南芥, 而

K+
的外流却弱于野生型. PeRIN4可以增强H+

泵的质

子动力势, 抑制质膜的去极化提高转基因拟南芥的

耐盐性
[63]. 将胡杨PeAPY1/2在拟南芥中过表达, 能

够提高Apyrase的酶活, 下调eATP浓度及其诱发的活

性氧水平. 同时, 过表达株系还通过保持抗氧化酶活

性来抑制H2O2的水平, 降低了活性氧对膜脂的过氧

化, 保持膜的稳定性和细胞活力, 最终提高植物的耐

盐性
[64].

4 展望

盐胁迫下, 植物通过SOS信号通路, 将细胞质中过

量的Na+转运到质外体空间, 或者区隔化到液泡里, 并
且在细胞质中积累K+, 以保持离子平衡

[12,13,65]. Ca2+,
eATP, H2O2, H2S, NO作为信号分子, 通过离子平衡调

控和活性氧调控 , 参与了杨树对盐胁迫的适应过

程
[18,19,33,57]. 与大多数农作物不同, 杨树具有基因组庞

大、遗传背景复杂的特点. 杨树在适应盐胁迫的过程

中, 在形态特征、生理生化过程等方面, 有区别于农

作物的特点. 例如, 胡杨的叶片在发育过程中具有多

态性, 而且在盐胁迫下叶片会发生肉质化. 基于杨树

耐盐信号的复杂性, 应该综合使用植物生理学、分子

生物学、合成生物学等技术方法, 解析杨树耐盐的重

要信号途径与组分.
随着高通量测序技术和生物技术的不断发展, 人

们对杨树耐盐机制的解析, 已经覆盖了基因组、转录

组、分子水平、细胞水平和整株水平. 盐胁迫下杨树

如何保持水分平衡、离子平衡和活性氧平衡是研究的

核心内容. 基因组和转录组结果证明了不同耐盐性杨

树, 在基因表达调控方面的差异性. 系统进化学分析

表明, 与盐胁迫信号转导和离子平衡调控相关的基因

在进化过程中发生了数量增多、表达加强的现象. 而

转录组数据证明, 耐盐杨树中与能量代谢、ROS代谢

相关的基因始终维持较高的表达量.
对于盐敏感的杨树, 可以使用分子设计育种和生

物技术方法, 通过限制盐分在细胞中的积累、提高胞

内必需矿质元素的含量来提高杨树的耐盐性. 通过引

入一个基因或者对目标基因进行编辑, 可以提高杨树

的抗盐能力. 杨树抗盐能力的形成是一个由多基因控

制的复杂性状, 所以, 应该使用多基因共同转化或者

调节信号通路中多个基因的表达及酶活来改善杨树的

抗盐能力, 并且要对改造的杨树进行生态风险评估. 总
之, 培育优良的耐盐杨树品种, 能够解决木材、生物质

能源与粮食生产对于土地和资源利用之间的矛盾, 拓

展它们在生态修复中的应用.
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The salt-stress signaling network involved in the regulation of
ionic and ROS homeostasis in poplar

ZHAO Rui1,2 & CHEN ShaoLiang1,2

1 Beijing Advanced Innovation Center for Tree Breeding by Molecular Design, Beijing Forestry University, Beijing 100083, China;
2 College of Biological Sciences and Technology, Beijing Forestry University, Beijing 100083, China

The fast-growing Populus spp. distributes in different climatic zones, and is widely used for tree plantations and afforestation. Besides
its economic and ecological relevance, Populus also serves as a model species for elucidating physiological and molecular
mechanisms underlying plant growth, development, and environmental adaptability. Salt-affected soil and secondly salinization is
causing increasing agricultural and environmental problems in China. Populus euphratica exhibits a higher capacity than other
poplars to tolerate salt stress. P. euphratica compartmentalize salt ions, Na+ and Cl−, in root vacuoles, thus diminishing NaCl loading
into the xylem. P. euphratica roots promote Na+ extrusion into apoplastic space, and simultaneously reduce K+ loss under saline
conditions. This enables salinized plants to maintain K+/Na+ homeostasis under salinity. Salt signals, such as Ca2+, H2O2, NO, H2S,
and eATP are involved in the regulation of ionic and reactive oxygen species (ROS) homeostasis. This review introduces the
important advances in physiological and molecular mechanisms in poplar adaptation to salt stress.
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